658 A. PORTMANN 


BIBLIOGRAPHIE 


BaïaiLLON, E. 1910. L’embryogenèse provoquée chez les Amphibiens 
par piqûre de l’œuf vierge, larves parthénogénétiques de 
kana fusca C R. Acad Sci. 150-990 

2. — 1919. Analyse de l'activation par la technique des œufs et la 
polyspermie expérimentale chez les Batraciens. Ann. Sci. 
Nat ZOPE 

3. SIGNORET, J. et J. FAGNIER. 1962. Activation expérimentale de l'œuf de 
Pleurodele. C. R Acad. Sci. 254: 4079. 

4. SIGNORET, J., R. BriGGs and R. R. HuumpHrey. 1962. Nuclear trans- 
plantation in the Axolotl. Dev. Biol. 4: 134. 

5. BriGGs, R. and T. J. Kınc. 1953. Factors affecting the transplan- 
tability of nuclei of frog embryonic cells. J. exper. Zool. 
UE 

6. SIGNORET, J. et B. Pıcnerar. 1962. Transplantation des noyaux chez 
Pleurodeles Waltlii Michah. C. R. Acad. Sci. 254: 1150. 

7. ELSDALE, T. A., J. B. Gurnpon and M. FiscHgeErc. 1960. A descrip- 
tion of the technique for nuclear transplantation in Xeno- 
pus laevıs. J. Embryol. exp. Morph. 8: 437. 

8. BRACHET, J. 1940. La détection histochimique des acides pentose- 
nucléiques. Compt. Rend. Soc. Biol. 133: 88. 

9. DETTLAFF, T. A., L. A. NikiTA and O. G. STROE VA. 1964. The rôle 
of the germinal vesicle in oöcyte maturation in anurans as 
revealed by the removal and transplantation of nuclei. 
J. Embryol. exp. Morph. 12: 851. 

10. Gurpon, J. B. 1960. Factors responsible for the abnormal development 
of embryos obtained by nuclear transplantation in Xeno- 
pus laevis. J. Embryol. exp. Morph. 8: 327. 


No 31. A. Portmann, Basel. — Uber die Evolution der 
Tragzeit bei Säugetieren. 


Zoologische Anstalt der Universität, Basel. 


Unter den Fragen, welche die Stammesgeschichte der Säugetiere 
uns aufgibt, ist die nach der Entstehung ihrer besonderen Onto- 
senese nicht die geringste. Die paläontologischen Dokumente helfen 
uns wenig; umso wichtiger wird die vergleichend morphologische 
Untersuchung. Einen Beitrag zu einer Antwort möchte die nach- 
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folgende Prüfung der Tragzeitverhältnisse als Ergänzung früherer 
Studien leisten (PORTMANN, 1962). 

Suchen wir nach den Erscheinungen unter den heute noch leben- 
den Säugetieren, denen in Hinblick auf unsere Frage eine grössere 
Bedeutung zukommt, so finden wir als erstes die Tatsache, dass alle 
archaischen Gruppen ohne Ausnahme im Vergleich zu den evoluier- 
ten Formen eine relativ kurze Embryonalperiode aufweisen, als 
extreme Nesthocker mit verschlossenen Sinnesorganen zur Welt 
kommen und bis zum Öffnen der Augenlider noch eine beträchtliche 
postembryonale Zeit benötigen. 

Die zweite Gewissheit bezieht sich auf die besonders hoch cere- 
bralisierten Gruppen, von denen sowohl die eigentlichen Primaten 
(von den Tupajiden abgesehen), alle Ungulaten, sämtliche Pinni- 
pedia und Cetaceen sehr lange Tragzeiten und sehr weit entwickelte 
Nestflüchter aufweisen. Dass auf diesen extremen Nestflüchtertypus 
morphologisch auch die höchsten Primatenformen, insbesondere der 
Mensch, zurückzuführen sind, sei hier nur nebenbei erwähnt. Unsere 
Hauptfrage gilt für diesmal den archaischen Zuständen. 

Wir wenden uns zunächst der Frage zu, was als kurze oder 
lange Tragzeit zu bezeichnen sei. Die Schwierigkeit begegnet uns 
sofort, wenn wir feststellen, dass bei Tragzeiten, die nicht über 
45 Tage gehen, sowohl extreme Nesthocker- wie auch extreme 
Nestflüchterausbildungen möglich sind (Tab. 1). Die Möglichkeit, 
dass die Tragzeit durch Perioden des Entwicklungsstillstandes, also 
durch eine sogenannte «Schalttragzeit » verlängert wird, beschäftigt 
uns jetzt nicht: Wir prüfen Ontogenesen, die in konsequentem 
Entwicklungsgang zur Geburt führen. Gleich lange Tragzeit 
bedeutet offenbar sehr Verschiedenes. Wir sind dieser Frage durch 
Untersuchungen an Nagetieren nachgegangen, die R. Marrıv (1962) 
durchgeführt hat, von denen ich einige Ergebnisse herausgreife. 
Zunächst die bereits bekannte Tatsache, dass die frühesten Ent- 
wicklungsphasen bis zur Implantation des Eies, ungefähr bis zum 
6. Tag für die verschiedensten Eutherien weitgehend gleichartig 
ablaufen. Die entscheidenden Unterschiede setzen nachher ein. 
MARTIN hat durch die Prüfung von 96 morphologischen Merkmalen. 
die sich relativ genau zeitlich bestimmen lassen, einen Vergleich 
der Ontogenese von Ratte und Meerschweinchen durchgeführt. von 
denen die erstere Form mit 22 Tagen, die zweite mit 68 Tagen zur 
Welt kommt — die Ratte wie bekannt als Nesthocker, das Meer- 
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schweinchen als einer der extremsten Nestflüchtertypen. Der 
erwähnte Vergleich gibt einen mittleren Entwicklungsfaktor von 
2,03, was eine grobe Berechnung mit dem Wert 2 erlaubt. Zwei 
Cavia-Tage entsprechen annähernd einem Ratten-Tag in Hinblick 
auf das Entwicklungsgeschehen. Ganz besonders drastische Ergeb- 
nisse zeigt die Untersuchung der Myelinisierung im verlängerten 
Mark, die der Augen- und Ohrenentwicklung sowie die der Mitosen- 
aktivität in der Matrix des Neocortex. Für die feineren Nuancen 
muss ich auf die Arbeit von MARTIN verweisen. 


TaB. 1. 


Embryonal- Geburtszustand 
zeit 
Macropus . . 35/40 T. Nesthocker 
Acomys ... 36/37 T. Nestflüchter 


Tupaia 413/45 T. Nesthocker 


Lepusk erR 42T. Nestflüchter 


Dieser Vergleich der beiden Entwicklungsgänge zeigt, dass um 
den 38. Tag der Cavia-Entwicklung der Embryo des Meerschwein- 
chens einen Zustand erreicht, welcher für diesen Entwicklungsgang 
die Geburtsreife des Nesthockertypus repräsentiert. In dieser 
frühen Zeit beobachtet man bei Cavia-Embryonen das «Kopf- 
pendeln», das für das Suchen nach der mütterlichen Zitze bei 
Nesthockern bezeichnend ist (CARMICHAEL, 1934). Die intrauterine 
Ausformung von Cavia schreitet über diesen Zustand hinaus noch 
30 Tage lang weiter. Ich habe bei früheren Gelegenheiten auf die 
grosse stammesgeschichtliche Bedeutung dieses Durchschreitens 
der Geburtsphase eines Nesthockers für das Verständnis der 
Stammesgeschichte von Nestflüchtern hingewiesen. 

Indessen ist mit dem Nachweis des Entwicklungsfaktors 2 das 
Problem, das uns beschäftigt, nicht gelöst. Wie muss dieser Ent- 
wicklungskontrast beurteilt werden ? Wo finden wir die Norm, an 
der die gefundenen Werte gemessen und auf Beschleunigung resp. 
Verzögerung hin beurteilt werden können ? Für eine solche Fra- 
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gestellung dürfen wir nur Eutherien vergleichen, weil die ganze 
Ontogenese der Marsupialia und der Monotremen so abweichend 
verläuft, dass ein Vergleich sich nur mit grösster Vorsicht durch- 
führen lässt. 


Tan. 2. 
Archaische Entwicklungszeiten 
Tragzeit Augenöffnen 
INSECTIVORA 
Van aceus EE AN ee 34/35 T. 14/18 T. 
TAC ee RES 30/40 T. — 
Crocidura ee Sil Ta JIET: 
PRAEPRIMATES 
e 43/45 T. 15 T, 
LAGOMORPHA 
CAES 30 T. 10 T. 
| SCIURIDAE 
Semma ee E à » 32/40 T. SOR 
Marmota 2. 2.22. à + a 35/42 T. 20/25 T. 
EEN (À 28/32 T. SE, 
CARNIVORA 
Mustela vulg.. a... 0... 20 T, SE 
eene EE à al. | 31 T. 


Eine Norm für die Beurteilung der Verhältnisse bei Cavia und 
Rattus kann gewonnen werden, wenn wir die Tragzeitverhältnisse 
bei sämtlichen archaischen Gruppen überprüfen (Tab. 2). Der 
Überblick zeigt, dass eine beträchtliche Zahl von Gruppen mit 
sicher archaischem Gepräge zu finden ist, deren Tragzeit zwi- 
schen 28 und 45 Tagen liegt, und dass sowohl Insectivo- 
ren wie Primaten (wenn wir Tupaia hier einfügen), Lagomorphe 
. und eigentliche Nagetiere, sowohl wie mustelidenartige Raub- 
tiere ein gemeinsames Bild ergeben. In diesen Ontogenesen bean- 
sprucht das Öffnen der Augen noch immer im Minimum 10, im 
Maximum 37 Tage nach der Geburt. Es steht also keine dieser 
Formen einem Nestflüchterzustand sehr nahe. 

Daraus ergibt sich eine erste allgemeinste Interpretation der 
vorhin erwähnten Befunde bei Nagern: Es unterliegt keinem Zwei- 
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fel, dass der Entwicklungsgang der Ratte gegenüber der archaischen 
Norm als beschleunigt bezeichnet werden muss. Es fragt sich, wie 
die Situation von Cavia beurteilt werden soll R. MARTIN hat in 
seinen Erwägungen einige der von uns aufgeführten Gruppen 
(z.B. Sciuriden) ausgeschlossen. Er wählt als archaische Norm eine 
Tragzeit von 30 Tagen und beurteilt von dieser Basis aus die 
Entwicklung von Rattus als beschleunigt, diejenige von Cavia aber 
als im gleichen Verhältnis verzögert. Die Geburtszeit nach 22 Tagen 
und die theoretische Nesthockergeburt von Cavia liegen symme- 
trisch zu der von Martin gewählten archaischen Norm. Wir sind 
uns darüber klar, wie gross der Ermessensbereich in diesem Falle 
bleiben wird. Ich möchte daher die Frage offenlassen, ob der 
errechnete Geburtswert von 38 Tagen für Cavia nicht ebenso gut 
innerhalb der eigentlichen archaischen Norm liegt, die ja von etwa 
28 bis ca. 45 Tagen reicht. Wesentlicher erscheint mir aber das 
andere Ergebnis, die Beschleunigung des Entwicklungsganges der 
Ratte. Dass eine solche Beschleunigung auch bei anderen archai- 
schen Gruppen eingetreten ist, erscheint mir im höchsten Grade 
wahrscheinlich. Die Geburt ist bei vielen Muriden vorverlegt, beim 
Goldhamster (Mesocricetus) bis zum 16./17. Tag; ähnliches gilt 
für andere Nagergruppen (Tab. 3; weitere Zahlen bei DIETERLEN, 
1963, sowie bei Brnazzı, 1933). In diesem Zusammenhang darf 
die niedrigste Geburtszeit für Beuteltiere doch wenigstens ange- 
merkt werden: 12 bis 13 Tage für Didelphys. 


Tag. 3. 


Vorverlegte Geburt (gegenüber Norm). 


RODENTIA: 
Viele Muriden . . . bis 20 T. 
Mesocricetus. . . . Salz T, 
Clethrionomys . . . AMIE, 
AT LEO LU Se 20/21 T. 
EU-INSECTIVORA: 
Soner mae de ek 20 T 
UUPO o o ooo a i 17/20/48 


lm Zusammenhang mit der Entwicklungsbeschleunigung, welche 
viele — nieht alle — Muriden auszeichnet, darf auf die bereits 
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bekannte, aber noch immer zu wenig beachtete Tatsache hingewie- 
sen werden, dass der Plazentationstypus bei diesen Formen (Moss- 
MAN, 1937) einen besonders hohen Grad des Abbaus der Verbindun- 
gen zwischen mütterlichem und fötalem Blut verwirklicht. Die 
hämo-choriale Plazenta wird in den letzten Tagen der Tragzeit zur 
hämo-endothelialen, indem der Trophoblast sich zurückbildet und 
die Gefässe des Keimes direkt in den mütterlichen Bluträumen 
baden. 

Die Vorverlegung der Geburt führt zu einem Ausmass der 
Unfertigkeit, das vielleicht zur Zeit noch nicht in seinem vollen 
Umfang gesehen wird. Ich erwähne hier nur eine wichtige Erschei- 
nung. Die junge Ratte wird in einem Zustand geboren, in dem das 
ursprüngliche Kiefergelenk der Tetrapoden, also das Reptilienge- 
lenk Quadratum-Articulare, noch nicht ins Mittelohr aufgenom- 
men ist. Der künftige Hammer (Articulare) steht noch ganz in Ver- 
bindung mit dem Meckelschen Knorpel, und das Squamosum- 
Dentale-Gelenk funktioniert noch nicht. Am A. Tag nach der 
Geburt erst beginnt die Abtrennung des Hammers vom Unter- 
kieferknorpel. Der Zustand der Ratte gleicht in dieser Hinsicht dem 
von Didelphys. Auch beim Opossum ist das Hammer-Amboss- 
Gelenk im Moment der Geburt noch «Kaugelenk» in nichtfunk- 
tionierendem Zustand (STArckK, 1959). Wir sind im Begriff, diese 
Verhältnisse vergleichend bei anderen archaischen Säugetieren 
nachzuprüfen. Der transitorische Ernährungsmodus des Milch- 
saugens an der mütterlichen Zitze funktioniert mit Hilfe der früh 
ausgebildeten Zunge. Er lässt dem noch nicht funktionsbereiten 
Kiefergelenk des Säugers und dem damit in Beziehung stehenden 
Mittelohrgebiet die Zeit zur vollen Ausformung. 

Die Vorverlegung der Geburt ermöglicht Säugerformen von 
relativ geringer Adultgrösse das Beibehalten der hohen Jungen- 
zahl, was für die Arterhaltung sehr wichtig ist. Bei geringer Körper- 
grösse der Adulttiere ist ein Auswachsen der Jungen im Mutterleibe 
‚bei verlängerter Tragzeit nur möglich durch Reduktion der norma- 
len Jungenzahl auf 2 und 1. 

Dass den ursprünglichen Eutherien die zur Arterhaltung notwen- 
dige hohe Nachkommenzahl zudem durch eine massive Plazenta 
ermöglicht wird, ist heute allgemein anerkannt. Der für archaische 
Eutherien typische Plazentationsmodus ist eine raumsparende Ver- 
bindung von Mutter und Frucht, die in vielen Varianten verwirk- 
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licht ist. in der invasive Anteile stets eine grosse Rolle spielen. Dass 
die epitheliochoriale Plazenta, wo sie bei den heutigen Säugern 
vorkommt, eine neue höhere Evolutionsstufe bezeichnet, darf eben- 
falls als gesicherte Erkenntnis gelten. 

Damit ist ein Problem geklärt, das seit dem Beginn der Evolu- 
tionsforschung die Zoologen beschäftigt hat. 1880 hebt T. H. Hux- 
LEY hervor, dass viele Insectivora den Vorstellungen entsprächen, 
die wir uns von ursprünglichen Eutherien machen müssen. «For 
example if Gymnura possessed a diffuse placentation, it would be 
an excellent representative of an undifferentiated Eutherian. » 
Heute wird auch der Plazentationstyp von Gymnura als archaisch 
bewertet | 

Damit stellt sich freilich das Problem des Ursprungs dieses 
Entwicklungstypus. Seine Lösung kompliziert sich durch die 
Erhellung, welche die neuere paläontologische Arbeit bringt. Der 
Nachweis, dass seit der Triaszeit in mehreren Reptiliengruppen der 
Übergang zum säugertypischen Kiefergelenk vollzogen worden 
ist, führt heute zur Vorstellung, dass wenigstens viele Evolutions- 
linien dieser Art anzunehmen sind. Die Monotremen werden in 
dieser Sicht sehr weit von den Eutheria abgerückt (VANDEBROEK, 
1964). Damit wird auch die Vorstellung von der Abseitigkeit ıhres 
Ontogenesemodus, die ich früher schon mehrfach betont habe, aufs 
neue gestützt. In das raumzeitliche Kontinuum, in dem sich die 
Evolution der Säuger entfaltet, sind uns erst wenige Einblicke 
gewährt worden. Die Vorstellungen über die Umwandlung einer 
Reptilienontogenese in die verschiedenen Entwicklungsweisen, von 
denen einige zum Eutherientypus geführt haben, müssen weit offen 
bleiben. 


ZUSAMMENFASSUNG 


Die ursprüngliche Tragzeit der Mammalia-Eutheria wird dis- 
kutiert. 22—15 Tage Embryonalperiode sind für den archaischen 
Typus mit Nesthocker-Geburt charakteristisch (viele Insectivora, 
Sciuridae unter den Rodentia). Diese ursprüngliche Tragzeit ist bei 
einzelnen Insectivoren (Sorex) und vielen Muriden abgekürzt, die 
Entwicklung ıst beschleunigt. Tragzeiten von 22—16 Tagen sind 
sekundäre Abwandlungen des Grundtypus und führen zu einem 
Geburtszustand, bei dem das ursprüngliche Reptilien-Kiefergelenk 
noch ausgebildet (wenn auch nicht funktionell) ist. 
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RESUME 


La durée primitive de la gravidité pour les Mammifères-Euthé- 
riens est discutée. Vingt-huit à quarante-cinq jours de vie embryon- 
naire conduisent à un état de naissance du type nidicol dans les 
formes archaïques (certains Insectivores et Rongeurs-Sciuridés). 
Cette durée est abrégée, la vitesse du développement accélérée chez 
certains [Insectivores (Sorex) et chez des nombreux Muridés. La 
gravidité de vingt-deux à seize jours est une déviation du type 
primitif et conduit à un état de naissance caractérisé par la présence 
d'une articulation reptilienne Os carré-Articulaire non fonction- 
nelle. 


SUMMARY 


The primary gestation-time m the Mammalia-Eutheria is dis- 
cussed. 25-45 days of embryonic life form in the archaic types a 
nidicolous newborn. (Many Insectivora, the Sciuridae among the 
Rodentia.) This pregnancy is abbreviated by a accelerated develop- 
ment in certain Insectivores (Sorex) and in many of the Muridae. 
A gestation time of 22 to 16 days must be considered as a deviation 
from a longer pregnancy and is caracterized by the persistance in 
the newborn of the non-functional reptilian articulation of the 
Quadrato-Articulare. 
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No 32. M. Reiff, Basel. — Untersuchungen über 
Schlachtkörpergewichte be Ratten. (Mit 4 Textabbil- 
dungen.) 


Forschungslaboratorien für Angewandte Biologie der J. R. Geigy A.G., 
Basel. 


1. EINLEITUNG 


Bci vielen Rattenversuchen ist die Überprüfung des Körper- 
gewichtes äusserst wichtig, denn der Gewichtsverlauf orientiert als 
integrierter Summenwert wie kaum ein anderes einfach zu registrie- 
rendes Merkmal über den Zustand des Versuchstiers. Dies gilt 
besonders bei der Verwendung von jüngeren, noch wachsenden 
Ratten. Die Wachstumsintensität oder die Zuwachsrate in bestimm- 
ten Zeitabschnitten ist jedoch ausser der Rasse und Zuchtlinie vor 
allem von der Nahrungsqualität direkt abhängig. Es ist also immer 
zu berücksichtigen, ob die Tiere unter Vollnahrung oder Diäten 
gehalten werden. 

Im Rahmen von Untersuchungen über die Wirkung chemischer 
Substanzen bei jungen Wistar-Ratten stellte sich die Frage, ob 
parallel zum Lebendgewicht weitere Werte, z.B. Organgewichte 
oder Schlachtkörpergewichte, eine Korrelation zeigen, und ob diese 
Relationen bei verschiedener Ernährung erhalten bleiben oder 


